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はじめに
動けない植物は、周りの環境を認識して、様々に方法で適応している。日陰に
いる植物は、茎を徒長させたり、葉を光の方向に向けたりする。葉緑体は、弱い
光環境だと葉の表面側に集まり、より光を受容しようと展開する。強い光環境だ
と、光傷害から逃げる位置に移動する。前者は葉緑体集合運動 (chloroplast accu-
mulation movement)、後者は葉緑体逃避運動 (chloroplast avoidance movement)
と呼ばれており、総合して葉緑体光定位運動 (light induced chloroplast relocation
movement) と呼んでいる (Fig. 1A; Wada et al. 2003, Suetsugu and Wada 2007)。
この葉緑体光定位運動は、緑藻植物ヒザオリ(Mougeotia scalaris)、コケ植物ヒ
メツリガネゴケ (Physcomitrella
patens)、シダ植物ホウライシダ
(Adiantum capilus-veneris)、双子葉
植物シロイヌナズナ (Arabidopsis
thaliana) や単子葉植物アオウキクサ
(Lemna trisulca) といった緑色の葉
緑体を持つ植物で研究されている。
大抵青色光が最も効果的であり、赤
色光で誘導される植物も知られてい
る。
Fig. 1. 葉緑体光定位運動とは
(A) 光環境に依存した葉緑体の位置上
下段は上または横からの、左右は弱・
強光条件下の模式図。(B) 葉緑体光定
位運動は３つの素過程、光受容、シグ
ナル伝達、葉緑体運動にわけることが
出来る。
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これまでの研究の結果から、葉緑体光定位運動は３つの素過程に分離できる。
つまり、光の受容 (photoperception)、情報の伝達 (signal transduction)、葉緑体
の運動 (chloroplast movement) である (Fig. 1B)。
さまざまな植物による研究
葉緑体光定位運動の解析は古くから行われていた。1908年には Gustav Senn に
より "Die Gestalts- und Lagevera･･nderung der Pflanzen-Chromatophoren" が出版さ
れている (Senn 1908)。この本は、さまざまな植物の葉緑体光定位運動、低温に
したときの葉緑体の移動など、さまざまな研究の書であり、燦然と輝くバイブル
である。
ドイツのHauptらは細胞当たり一つの巨大葉緑体を持つヒザオリを使い微光束
照射による詳細な葉緑体運動の解析を行った (Fig. 2; Haupt 1972)。通常葉緑体は、
入射光に対して垂直になり出来るだけ光を受容するような位置にいる (Fig. 2A)。
細胞内の多数の葉緑体がある植物の集合運動に相当する。偏光の赤色光を照射す
ると、偏光面に依存し葉緑体はねじれる (Fig. 2B)。細胞の一部分に偏光の赤色
光や遠赤色光を照射した実験から、葉緑体に照射しなくても運動を導くことが出
来、赤色光は細胞膜に平行の振動面を持つとき、遠赤色光は細胞膜に垂直の振動
面をもつ光照射が効果を認めた (Fig. 2C)。つまり、葉緑体運動を制御するフィ
トクロムは細胞膜近傍に存在し、Pr型は細胞膜に平行に、Pfr型は細胞膜に垂直
に、その光振動吸収面をもっていることが示した (Fig. 2D)。
ポーランドのグループは、アオウキクサの葉緑体光定位運動を分光学的に定量
化し研究していた(Zurzycki 1980)。作用スペクトルから、光受容体としてフラビ
ンタンパク質が推定されていた (Zurzycki 1962)。またEGTAやカルシウムイオノ
フォアA23187をつかった、細胞生物学的研究から定位運動にはカルシウムが関
与していることも示唆された (Tlalka and Gabrys 1993, 1999)。
一方、筆者を含む日本のグループではホウライシダ配偶世代の葉緑体光運動の
解析が行われた。ヒザオリと同様なフィトクロムの配向が示され (Yatsuhashi et
al. 1987)、葉緑体光定位運動には遺伝子発現を伴わないことも示された (Wada
1988)。さらに葉緑体光定位運動は３つの素過程の複合された結果の生理現象で
ある認識が固まった (Kagawa and Wada 1996, Wada and Kagawa 2001)。
単子葉植物で水生植物のオオセキショウモ(Vallisneria gigantea) でもさまざま
な解析が行われた。この植物は、基本的に原形質流動に乗って葉緑体は移動して
おり、この原形質流動の光制御を主としてフィトクロムが行っている (Takagi
and Nagai 1983, 1985, Takagi et al. 2003)。
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しかし、これらの研究からでは、光受容体などの分子実体には至らず、遺伝学
的解析ができる植物での解析が必須となった。
Fig. 2. ヒザオリ葉緑体光定位運動
(A) ヒザオリの細胞と葉緑体の関係の模式図。入射光に対して垂直になるように葉緑
体は展開する。(B) 赤色偏光を照射すると、ヒザオリの葉緑体は偏光振動面に依存して
位置する。(C) 細胞の一部分に赤色または遠赤色の偏光微光束を照射すると、前者は細
胞膜に平行な、後者は細胞膜に垂直な偏光のみ効果が認められる。(D) 推定されるフィ
トクロムの吸収面は、Pf型は細胞膜に平行、Pfr型は細胞膜に垂直と考えられる。
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シロイヌナズナにおける分子解析的研究
植物分子生物学のモデル植物としてシロイヌナズナが使われ出した1996年、分
光学的解析により葉緑体光運動があることが示された (Trojan and Gabrys 1996)。
続いてシロイヌナズナでも直接細胞を観察することで葉緑体光定位運動が起きる
ことを確かめた (Kagawa and Wada 2000)。これらにより分子遺伝学的手法や細
胞生物学的アプローチなどができる下地ができた。現在では単離プロトプラスト
でも観察可能となっている (Fig. 3)。
Fig. 3. シロイヌナズナプロトプラストの葉緑体光定位運動
赤色光に順応したプロトプラストに直径30μm（図0 min中の円）の強光青色光 (xxμ
mol m-2 s-1)を時間0～40minに照射。左の細胞に光を照射、右は非照射対照の細胞。光照
射前 (-30～0min)、葉緑体は細胞全体に分散しているが、光照射後より光スポットから逃
げる逃避運動が観察される(0～40min)。照射後(40min以降）、光が当たっていた場所に
葉緑体は集まるように移動する。現在この運動は、集合運動の変形として認識されてい
る。葉緑体は全工程で赤色光により観察。バーは20μm。
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筆者らは、葉の一部分に強光を照射し、その部分だけ逃避運動が観察されるこ
とを利用したスクリーニング方法を開発して、葉緑体光逃避運動が起きない突然
変異体を単離した (Kagawa et al. 2001)。この原因遺伝子は、弱光により誘導され
る光屈性の光受容体 NPH1 の相同遺伝子NPL1であった。同じくGablisらのグル
ープも逆遺伝学的に突然変異体の単離をした (Jarillo et al. 2001)。nph1 npl1 ２重
変異体を作出し、葉緑体光定位運動を調べたところ、集合運動も欠失していた
(Sakai et al. 2001)。一方、nph1 変異体は強光による胚軸の光屈性が認められてい
たが、２重変異体ではその光屈性も欠失していた。これらの原因遺伝子が、これ
まで未知であった光屈性の光受容体遺伝子であったこともあり、２つの光受容体
をフォトトロピン (phototropin)、phot1 (nph1)及び phot2 (npl1)と改名した (Fig.
4A; Briggs et al. 2001)。
さらにphot1phot2２重変異体を用いた研究では、胚軸のみならず葉柄や花茎の
光屈性の光受容体であること (Sakai et al. 2001, Kagawa et al. 2009)、青色光によ
り誘導される気孔開口もまたフォトトロピン制御であること(Kinoshita et al.
2001)、などが明らかにされた。PHOT2/phot2ヘテロ体やphot2過剰発現体を使っ
た研究では、phot2の量に依存して葉緑体の移動速度は速くなることがわかって
いる (Kagawa and Wada 2004, Kimura and Kagawa 2009)。光屈性、葉緑体光定位
運動、気孔開口を制御しているフォトトロピンは、光合成を最適化するのに最も
重要な光受容体であるといえる。
これまで、葉緑体光逃避運動は強光ストレスから回避するメカニズムと思われ
ていた。そこで、葉緑体逃避運動が起きるような強光下に、野生型やphot1変異
体、phot2変異体を曝した。そのような環境下では、野生型やphot1変異体に比べ、
逃避運動を起こさないphot2変異体では、１時間程でより多くの葉緑体にダメー
ジを受けていた。さらに強光に長時間曝すと、phot2変異体は白化し植物体が死
滅してしまう。逃避運動は強光ストレスから回避するメカニズムであることが証
明された(Kasahara et al. 2002)。
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光の受容
フォトトロピン
シロイヌナズナでフォトトロピンが葉緑体光定位運動の光受容体であったが、
他の植物でもフォトトロピンにより制御されているのだろうか。
２つのフォトトロピン遺伝子(AcPHOT1, AcPHOT2)をもつホウライシダでも
強光による葉緑体逃避運動が起きない突然変異体の単離がなされ、PHOT2遺伝
子が原因遺伝子であった。ヒメツリガネゴケは、それぞれ２種類のphotA, photB,
合計４つのフォトトロピン遺伝子を持つ。相同組み換えによりフォトトロピン遺
Fig. 4. フォトトロピンファミリー
(A) シロイヌナズナのフォトトロピンの一時構造模式図。Ｎ端側に２つのLOVドメ
インを持ちＣ端側にキナーゼドメインを持っている。(B)ホウライシダのフォトトロ
ピンファミリー。２つのフォトトロピンとＮ端側にフィトクロムの赤色光吸収領域、
Ｃ端側にほぼフォトトロピン全長を有するネオクロムがある。(C)ホウライシダネオ
クロムAcNEO1とヒザオリネオクロムMsNEO1のmRNA上のイントロンの位置。
AcNEO1にはイントロンはないが、MsNEO1には26個のイントロンを含む。
葉緑体光定位運動
105
伝子を破壊し、それぞれの破壊株で葉緑体光定位運動を調べた結果、集合運動は
photA, photBどちらのグループもが、逃避運動はphotA グループが光受容体とし
て主として機能している (Kasahara et al. 2004)。
フォトトロピンはヒザオリ、クラミドモナス (Chlamydomonas reinhardtii;
Huang and Beck 2003, Onodera et al. 2005)、ヒメツリガネゴケ、ホウライシダ、
イネ (Oryza sativa; Kanegae et al. 2000)、シロイヌナズナと、緑色の葉緑体を持
つ代表的な植物から単離されている。しかし、原核生物 (Losi et al. 2002) や黄金
藻 (Takahashi et al. 2007)、珪藻 (Bowler et al. 2008)からはLOVドメインやキナー
ゼは見つかっているもののフォトトロピン様構造をもつ遺伝子は見つかっていな
いことから、緑色の葉緑体を持つ植物に共通した光受容体である。
ネオクロム
ホウライシダやヒザオリの葉緑体光運動は青色光のみならず赤色光により誘導
される。両方の植物から、フォトトロピンのみならず、フィトクロムの光受容ド
メインをＮ端にもち、ほぼ全長のフォトトロピンをＣ端に持つキメラタンパク質
ネオクロムが単離された (Fig. 4B; Nozue et al. 1998, Suetsugu et al.  2005)。ホウ
ライシダのネオクロムが破壊された植物体では、青色光で誘導される葉緑体光定
位運動は正常だが、赤色光により誘導される葉緑体光定位運動のみが消失してい
た (Kadota and Wada 1999, Kawai et al. 2003)。興味深いことに、赤色光により誘
導される胞子体の光屈性も消失した。シロイヌナズナにおいてフォトトロピンフ
ァミリーを介して青色光により誘導される光屈性や葉緑体光定位運動は、ホウラ
イシダではネオクロムを介して赤色光により制御されていることが示された。こ
れは、シダが林床で進化するために必要な光受容体であった可能性が示唆されて
いる (Kawai et al. 2003)。しかし、ネオクロムは、シダでは真性シダ目でのみで、
蘚苔植物では見つかっていない。ヒザオリのネオクロムにはイントロンがあるが、
シダのネオクロムでは全くない (Fig. 4C)。この事実は、進化過程で独立に獲得
されたキメラ光受容体であると思われる(Suetsugu et al. 2005)。
このようにフォトトロピンファミリーは葉緑体光定位運動の光受容体として普
遍的に働いているようである (Fig. 5)。
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フォトトロピン分子の機能
フォトトロピンの構造は、２つの光受容部位light oxygen or voltage (LOV)ドメ
イン、LOV1、LOV2と情報伝達を担うキナーゼドメインとがある (Fig. 4A)。
LOV1、LOV2ともよく似たアミノ酸配列ではあるが、配列を比較すると植物内で
の単系統にはならず、その起源の原核生物時に分岐したと考えられる (Kagawa
2003, Ishikawa et al. 2009 )。大腸菌で発現させたLOVドメインは、フラビンの１
種であるFMNを持ち、380, 450 nm付近に吸収をもつ典型的な吸収スペクトルを
持つ(Fig. 6A; Christie et al. 1999)。光照射をすると、FMNが光を受容し、励起三
重項状態を経て、LOV ドメインのシステイン残基とシスアダクトをおこし、吸
収がなくなる (Fig. 6B)。そして、タンパク質の構造変化を引き起こす。植物の
種類やphot1/phot2, LOV1/LOV2の違いにより時間が異なるが、暗黒下でシスア
ダクトが乖離しもとの状態に戻り光を受容できるようになる (Kasahara et al.
2002, Tokutomi et al. 2008)。
では、LOVドメインが光受容した後、いかにしてその情報を伝達するのであろ
うか。現在のところ、キナーゼドメインがその役割を担っていると考えられてい
Fig. 5. 植物種による葉緑体光定位運動
主として青色光により誘導される葉緑体光定位運動は、フォトトロピンにより制御
されている。ホウライシダやヒザオリは赤色光でも誘導されネオクロムが光受容体と
して考えられる。ヒメツリガネゴケはネオクロム様の光受容体は見つかっていないが
フィトクロムで制御される葉緑体光定位運動が知られている。
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る。暗黒下ではLOV2ドメインがキナーゼドメインに結合し、活性化を抑えてい
る。LOV2が光を受容し構造変化を起こすと結合がはずれ、キナーゼ活性が上昇
する。LOV1はアテニュエーターとしてフォトトロピン全体の光感受性を変えて
いると、考えられている (Matsuoka and Tokutomi 2005)。確かに、ホウライシダ
phot2変異体に、一過的にLOV1ドメインがないphot2を発現させても、逃避運動を
回復させることができることから、LOV1 ドメインは本質的な機能には必要ない
(Kagawa et al. 2004)。しかしながら、フォトトロピンの自己リン酸化やカゼイン
を基質としたリン酸化は確認されているが、生体内での基質は見つかっていない。
Fig. 6. フォトトロピンの分子メカニズム
(A) 大腸菌で発現させたシダphot1のLOV1+LOV2ドメインの吸収スペクトル。(B)
LOVドメインの光反応。
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シグナルの伝達
シロイヌナズナのcDNAライブラリーを用いた酵母ツーハイブリッドシステム
から、フォトトロピンと結合する因子、NPH3、 RPT2、 14-3-3_が取られている
(Motchoulski and Liscum 1999, Inada et al. 2004, Sullivan et al. 2009)。しかし、こ
れらの因子はphot1にのみ結合しphot2に結合しない。phot1、phot2ともに集合反
応の光受容体であることや、nph3, rpt2変異体の葉緑体光定位運動が欠損してい
ないことから、これらの因子が葉緑体光定位運動に関与していることは少ない。
一方で、遺伝学的手法により、シロイヌナズナから、さまざまな葉緑体光定位
運動にかかわる因子が単離された。筆者を含むグループは、phot2 変異体を単離
したスリット法でCHUP1 (Oikawa et al. 2003)や JAC1 (Suetsugu et al. 2005)、ア
メリカのグループは分光学的スクリーング法でPMI1 (DeBlasio et al. 2005)や
PMI2 (Luesse et al. 2006) が単離された (Fig. 7)。CHUP1は、Ｎ端に葉緑体外膜に
配置するためのシグナル配列を持ち、actinin like actin-binding domainをもちＦ_
アクチンと結合する。CHUP1のＮ端側半分で、葉緑体を細胞膜に接着させる機
能を持っている (Oikawa et al. 2008)。jac1変異体は葉緑体光集合反応の変異体で
あり、光逃避運動は起きている。JAC1タンパク質は、Ｃ末端にＪドメインと呼
ばれるオーキシリンタンパク質に共通の配列を持っている。オーキシリンタンパ
ク質は動物細胞においてクラスリン非依存的小胞輸送に関与しているのだが、葉
緑体光定位運動においての機能は不明である。CHUP1のみならずPMI1やPMI2
はタンパク質相互作用に関与するコイルドコイルの領域を持っていることから、
さまざまな因子が複合体を形成して関与していることを伺わせている。
葉緑体運動にはカルシウムイオンが関与していることが知られていた。プロト
プラストのパッチクランプによるイオンチャネルとフォトトロピンとの関係を調
べられてた (Stoelzle et al. 2003)。phot1変異体ではカルシウム透過性が減少し、
２重変異体ではほぼなくなる。またイクオリン(aequorin)を使った細胞内カルシ
ウム濃度も、phot1 phot2 ２重変異体では、青色光による上昇が認められないこ
とが確かめられている (Harada et al. 2003)。そのことが葉緑体運動と関連するの
かもしれない。
しかしながら、シグナル伝達に関してはほとんど解明されていない。
葉緑体の運動
古くから葉緑体はアクチン繊維に依存して運動していることが示唆されてきた
(Wagner et al. 1972, Kadota and Wada 1992, Malec et al. 1996)。アクチン重合阻害
剤のcytochalasin Dやミオシン機能の阻害剤N-ethylmaleimide (NEM)を加えると
葉緑体光定位運動
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Fig. 7. 葉緑体光定位運動に関わる因子
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葉緑体運動は阻害されるが、微小管脱重合阻害剤コルヒチンは阻害されない
(Kadota and Wada 1992)。例外としてヒメツリガネゴケ原糸体細胞の葉緑体運動
はアクチン繊維のみならず微小管に依存していることがわかっている (Sato et al.
2001)。しかし細胞内に存在するアクチン繊維のうち、どの繊維に依存している
のかは不明だった。シダ前葉体細胞において、葉緑体はどの向きでも移動でき、
既存のアクチン繊維の配向とは関連がないことが示されていた (Tsuboi et al.
2009)。
アクチン繊維を可視化するために、アクチン繊維に結合して蛍光を発する
GFP-マウスタリン (GFP-mTn) やGFP-シロイヌナズナフィンブリンアクチン結合
ドメイン(AtFimABD)を過剰発現したシロイヌナズナを用いて、葉緑体運動にと
もなうアクチンの挙動を観察した (Kadota et al. 2009)。暗黒下では、細胞膜に近
い葉緑体外膜に、短いアクチン繊維が全体を覆っており、移動と共に非常に早い
ターンオーバーで出現する (Fig. 8)。この繊維が現れた方向に葉緑体は移動する
ようである。このようなアクチン繊維はこれまで観察されておらず、葉緑体アク
チン(chloroplast action, CP-action）と名付けられた。しかし、chup1 変異体では、
CP-actinはどんな光条件でも観察できないことから、CP-actinはCHUP1と関連し
ていると考えられる。
Fig. 8. 葉緑体アクチンの動態
(A,B) GFP-mTnにより可視
化したシロイヌナズナのアク
チン繊維。(A)暗条件下（黒棒
の領域）では葉緑体全体が短
いアクチン繊維（葉緑体アク
チン）により取り囲まれてい
る。(B)葉緑体右側半分に強光
が照射されている（sB; 灰色棒
の領域）葉緑体は、照射され
ている領域の葉緑体アクチン
は消失している。その後矢印
の方向に移動する。(C,D) A, B
の葉緑体と葉緑体アクチンの
模式図。（写真Ａ，Ｂとも首都
大学東京門田明雄博士提供）
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さいごに
シロイヌナズナを用いた分子生物学的解析法は、葉緑体光定位運動の分子メカ
ニズム解明にも強力な推進力となっている。まだまだ未解明な部分がある葉緑体
光定位運動の全貌が明らかになることを期待している。またシロイヌナズナとい
った種子植物以外にも葉緑体運動は知られているが、シグナル伝達や運動メカニ
ズムは全くわかっていない。さらにフォトトロピンは持っていないフシナシミド
ロ(Vaucheria sessilis)では青色光で誘導され原形質流動に乗った葉緑体運動が知
られている(Blatt and Briggs 1980)、珪藻のPleurosira laevisでは緑色光により誘
導される葉緑体運動が知られている(Shihira-Ishikawa et al. 2007)。葉緑体の光運
動はいかに獲得され、変遷していったのか。その過程も興味深い。
筆者は、今から20年もの昔に、真鍋先生の植物生理学の授業で葉緑体運動を教
えていただき(Fig. 9)、翌年真鍋研究室でのヤノウエノアカゴケ (Ceratodon pur-
pureus) を使った卒業研究で葉緑体光定位運動を観察した。その頃より、この運
動の虜になり、いつかは光受容体や運動メカニズムを明らかにしたいと、思って
いた。その後多くの時間をこの運動の解析に費やし、幸いにして葉緑体光定位運
動の光受容体を突き止めることができた。そのきっかけを与えてくださった先生
には大変感謝している。残念ながら先生との共著論文を今のところ書くことがで
きていない。このたび横浜市大の教授職を退職なされるが、まだまだ時間がある
のでいつか成し遂げたい。
Fig. 9. 植物生理学のノート
(A)真鍋先生による植物生理学の筆
者の授業ノートの表紙。(B)ヒザオリ
の葉緑体運動に関するページ。
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